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　　摘要：土壤盐碱化已经成为我国乃至全球备受关注的土壤环境问题之一。盐碱胁迫会对植物造成渗透胁迫、离子
胁迫、氧化胁迫以及高ｐＨ值伤害，严重威胁植物的生长。国内外研究结果表明，丛枝菌根真菌（ＡＭＦ）可以通过与植
物根系形成共生关系来促进植物生长，提高植物的经济价值和产量。近年来研究发现，丛枝菌根真菌侵染植物使其耐

盐碱性也得到明显提高。基于此，本文从丛枝菌根真菌缓解氧化胁迫、缓解渗透胁迫、调节离子平衡、促进养分吸收、

调节植物激素、增强光合作用、改善土壤环境以及调控转录因子表达等方面对其提高植物抵抗盐碱胁迫的生理和分子

机制进行了综述，并在此基础上提出了展望，以期为探索ＡＭＦ提高植物的耐盐碱机制以及加强盐碱土的综合治理提
供一定的科学依据。
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　　目前，土壤盐碱化已经成为我国乃至全球备受
关注的土壤环境问题之一。根据联合国粮农组织

的不完全统计，目前全球盐碱土地的面积约为９．５

亿ｈｍ２，其中我国约为９９００万 ｈｍ２，约占全球盐碱
土地的十分之一，严重威胁着植物的正常生长和经

济的可持续发展［１］。根据盐碱地不同盐分的差异，

人们将盐碱胁迫分为以ＮａＣｌ、Ｎａ２ＳＯ４为主的中性盐
胁迫和以 ＮａＨＣＯ３、Ｎａ２ＣＯ３为主的碱性盐胁迫

［２］。

随着土壤盐碱化和次生盐碱化程度的不断加剧，如

何增强植物的耐盐碱性、加强土壤盐碱化的治理以

及盐碱土的综合开发已经成为现代生态发展的重

大课题。
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丛枝菌根真菌（ＡＭＦ）广泛存在于土壤中，可以
在土壤中形成庞大的根外菌丝网络［３］。研究表明，

ＡＭＦ可以与自然界中９０％以上的植物形成根系共
生关系［４］，菌根可以从植物体内获得维持其生长的

营养物质，植物可以借助根外菌丝的吸收能力从更

深层的土壤中获得更多的水分和矿质元素，提高植

物的经济价值和产量［５］。近年来研究发现，菌根侵

染植物后，寄主植物的耐盐碱［６］、干旱［７］、重金属［８］

以及极端温度［３］等的能力也得到明显提高。本文

对国内外有关丛枝菌根真菌提高植物耐盐碱胁迫

的作用机制进行了综述，分析了丛枝菌根真菌对盐

碱胁迫下植物的抗氧化防御系统、渗透调节物质、

离子平衡、养分吸收、植物激素、光合作用以及土壤

环境等方面的影响，以期为相关理论研究以及加强

盐碱土的综合治理提供一定的参考价值。

１　盐碱胁迫对植物的危害

在自然环境中，我国盐碱土多为混合盐碱土，

盐胁迫和碱胁迫往往交错发生［９］。土壤中盐分含

量过高会导致植物体内水分向外渗出，对植物造成

渗透胁迫，严重时导致植物死亡［１０］。盐碱土中Ｎａ＋

浓度过高会使植物细胞中 Ｎａ＋大量积累，打破了植
物细胞中原有的离子比例平衡，对植物直接产生离

子胁迫。Ｎａ＋还会干扰植物根系对其他离子的吸
收，造成植物养分亏缺［１１］。植物的生理代谢常伴随

着活性氧（ＲＯＳ）的产生，正常情况下ＲＯＳ的产生和
消除会处于一种平衡状态，盐碱胁迫导致植物体内

ＲＯＳ大量积累，其强氧化性会对植物细胞的结构和
功能造成损伤，使植物产生氧化胁迫［１２］。碱胁迫除

对植物产生渗透胁迫、离子胁迫和氧化胁迫外，还

会使碱性盐中主要含有的 Ｎａ２ＣＯ３、ＮａＨＣＯ３成分发
生水解反应，在盐胁迫的基础上对植物产生高 ｐＨ
值伤害［１３］。一方面根际周围的高 ｐＨ值环境会导
致土壤中 Ｃａ２＋和 Ｍｇ２＋沉淀，而间接对植物造成营
养胁迫［１４－１５］，另一方面在天然碱胁迫下还会导致土

壤板结，降低土壤微生物和酶的活性，影响植株根

系微环境生态稳定［１６］。此外，高 ｐＨ值会影响叶肉
细胞微环境的酸碱平衡，使叶绿体结构受损，导致

叶片叶绿素含量下降，影响其正常的光合作用［１７］，

因此碱胁迫对植物的危害远高于盐胁迫。

２　ＡＭＦ对盐碱胁迫下植物生长的影响

研究表明，盐碱土中存在大量的 ＡＭＦ［１８］，１９２８

年，Ｍａｓｏｎ首次发现ＡＭＦ可以与盐生植物形成根系
共生关系。岳英男对东北松嫩盐碱草地上包括蔷

薇科、禾本科、菊科、蓼科等在内的２６种植物进行调
查发现，这２６种植物都可以被ＡＭＦ侵染，其中禾本
科、蔷薇科植物侵染率可达９０％以上，而一些认为
较难被 ＡＭＦ侵染的植物，如碱蓼 （Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ
ｇｒａｃｉｌｉｕｓ）、扁蓄蓼（Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍａｖｉｃｕｌａｒｅ）和蓬子菜
（Ｇａｌｉｕｍｖｅｒｕｍ）等也观察到了不同程度的菌根结
构［１９］。许多试验已经表明，ＡＭＦ能够在盐生植物
的生长中发挥促进作用，对盐生植物如碱茅

（Ｐｕｃｃｉｎｅｌｌｉａｄｉｓｔａｎｓ）［２０］、碱蓬（Ｓｕａｅｄａｇｌａｕｃａ）［２１］、
羊草（Ｌｅｙｍｕｓｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）［２２］等研究发现，在盐碱胁迫
条件下菌根植株的株高、生物量均大于非菌根植

株。除此之外，丛枝菌根提高植物耐盐碱方面的作

用在不同苗木、农作物和牧草上也均被证实。研究

表明，接种 ＡＭＦ可缓解盐碱胁迫对向日葵
（Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓａｎｎｕｕｓ）［２３］、金 叶 女 贞 （Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ
ｖｉｃａｒｙｉ）［２４］、桑树 （Ｍｏｒｕｓａｌｂａ）［２５］、杜梨 （Ｐｙｒｕｓ
ｂｅｔｕｌｉｆｏｌｉａ）［２６］等植物的抑制作用，并且使其生物量
显著提高。ＡＭＦ可以使盐碱胁迫下植物的品质显
著提高，叶林的研究表明，在混合盐碱胁迫下接种

ＡＭＦ使西瓜（Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓｌａｎａｔｕｓ）中可溶性固形物、可
溶性糖、维生素Ｃ的含量与未接种植株相比提高了
１４．５０％、４．０３％、１８．５９％［２７］。接种 ＡＭＦ的番茄
（Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ）植株的果实干质量和产量
分别为未接种植株的１．５倍和２．１倍［２８］。ＡＭＦ还
可以使药用植物缬草（Ｖａｌｅｒｉａｎａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ）中的缬草
素［２９］和甘草（Ｇｌｙｃｙｒｒｈｉｚａｕｒａｌｅｎｓｉｓ）中的甘草酸［３０］等

活性成分含量相对于盐胁迫下显著提高，提高了其

药用价值，有助于扩大植物的栽培范围和提高盐碱

地的综合开发利用。

３　ＡＭＦ提高植物耐盐碱胁迫的作用机制

３．１　缓解氧化胁迫
植物面临盐碱胁迫时，其体内ＲＯＳ大量积累会

导致膜脂过氧化从而使细胞膜的结构和功能遭到

破坏。植物清除 ＲＯＳ的抗氧化系统包括酶促保护
系统和非酶促保护系统［３１］。酶促保护系统主要包

括过氧化物酶（ＰＯＤ）、超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、抗
坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）、谷
胱甘肽还原酶（ＧＲ）等抗氧化酶，抗氧化酶的活性
的提高可以显著减少活性氧对植物的损伤［３２］。

Ｈａｓｈｅｍ等研究发现，在盐胁迫下接种 ＡＭＦ的黄瓜
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（Ｃｕｃｕｍｉｓｓａｔｉｖｕｓ）与对照相比，其叶片中的 ＳＯＤ、
ＣＡＴ、ＡＰＸ、ＧＲ活性分别提高了 ６．８７％、２８．８３％、
３４．１０％和２６．１７％［３３］。赵霞等研究证实，ＡＭＦ能
提高混合盐碱胁迫下紫苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏｓａｔｉｖａ）的
ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ活性［３４］。这一结果也在大叶女贞

（Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍｌｕｃｉｄｕｍ）［３５］、鹰嘴豆（Ｃｉｃｅｒａｒｉｅｔｉｎｕｍ）［３６］

的研究中得到体现。Ｒｅｎ等研究发现，接种ＡＭＦ能
提高盐胁迫下田菁（Ｓｅｓｂａｎｉａｃａｎｎａｂｉｎａ）体内 ＳＯＤ、
ＣＡＴ、ＧＲ的活性，并且上调了其相关基因的表
达［３７］。Ｃｈｅｎ等研究了盐胁迫下刺槐 （Ｒｏｂｉｎｉａ
ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）的 ＲｐＣｕ／Ｚｎ－ＳＯＤ、ＲｐＭｎ－ＳＯＤ、
ＲｐＡＰＸ１、ＲｐＡＰＸ２、ＲｐＧＲ等抗氧化酶功能基因的表
达情况，发现这５种功能基因在刺槐中均表达上调，
相关的抗氧化酶活性也随之提高，以此达到抵抗氧

化胁迫的效果［３８］。此外，Ｐａｌｍａ等从丛枝菌根真菌
Ｇｉｇａｓｐｏｒａｍａｒｇａｒｉｔａ中分离出的编码 Ｃｕ／Ｚｎ超氧化
物歧化酶的基因（ＧｍａｒＣｕＺｎＳＯＤ）经研究表明也与
提高植物的耐盐性有关［３９］。

非酶类抗氧化剂主要包括抗坏血酸（ＡＳＡ）、谷
胱甘肽（ＧＳＨ）等，这些物质既可以直接清除 ＲＯＳ，
也可以作为底物为上述酶类抗氧化剂提供还原力，

从而清除活性氧［４０］。植物中抗坏血酸 －谷胱甘肽
（ＡＳＡ－ＧＳＨ）循环系统是清除 ＲＯＳ的重要途径，维
持体内抗氧化系统的稳定［１２］。研究证实盐胁迫下

接种ＡＭＦ的黄瓜幼苗叶片和根系的ＡＳＡ含量以及
抗坏血酸／脱氢抗坏血酸（ＡＳＡ／ＤＨＡ）、谷胱甘肽／
氧化型谷胱甘肽（ＧＳＨ／ＧＳＳＧ）的比值与对照相比显
著提高［４１］。植物面对盐碱胁迫时，可以通过合成次

生代谢产物作为抗氧化剂来清除ＲＯＳ的积累，如酚
类、黄酮类化合物［４２］。Ｗａｎｇ等对在碱性盐胁迫下
接种ＡＭＦ的星星草（Ｐｕｃｃｉｎｅｌｌｉａｔｅｎｕｉｆｌｏｒａ）植株进行
蛋白质组学分析，发现苯丙烷类化合物生物合成的

关键酶如苯丙氨酸解氨酶（ＰＡＬ）、咖啡酸甲基转移
酶（ＣＡＯＭＴ）和肉桂酰辅酶 Ａ还原酶（ＣＣＲ）表达显
著上调，有助于香豆素、木质素和酚类等次生代谢

产物合成［４３］。这些结果表明，接种 ＡＭＦ激活次生
代谢基因，合成次生代谢产物可能在提高植物耐盐

碱性过程中起重要作用。

３．２　缓解渗透胁迫
植物在盐碱胁迫环境中可以通过合成脯氨酸、

可溶性蛋白和甜菜碱等渗透调节物质来促进水分

向植物体转运，缓解渗透胁迫［４４］。研究表明，ＡＭＦ
促使植物积累更多的渗透调节物质来维持体内水

分的充盈。Ｓｈｉ等研究发现，接种 ＡＭＦ可促进桑树
可溶性蛋白和糖的积累以增加细胞液浓度，维持细

胞膨压，提高寄主植物耐盐性，且可溶性物质含量

增加与植株菌根化程度正相关［４５］。接种ＡＭＦ可以
促进枸杞（Ｌｙｃｉｕｍｂａｒｂａｒｕｍ）中淀粉水解成可溶性糖
和还原糖，进而提升其渗透调节能力［４６］。Ｅｖｅｌｉｎ等
研究证实，在盐胁迫下接种 ＡＭＦ可使胡卢巴
（Ｔｒｉｇｏｎｅｌｌａｆｏｅｎｕｍ－ｇｒａｅｃｕｍ）叶片甜菜碱的含量增
加，提高植物细胞渗透压，使细胞在面临生理性干

旱时仍能保持一定水分，提高寄主植物对盐胁迫的

耐受性［４７］。植物对 ｐＨ值的调节主要依赖于体内
有机酸的分泌。有机酸作为一种小分子的渗透调

节物质，可以修复植物体内无机阴离子的匮乏，维

持细胞内ｐＨ值稳定和离子平衡，对植物抗盐碱特
别是碱胁迫的生理过程有重要意义［１６］。韦莉莉等

的研究表明，ＡＭＦ可以与寄主植物互作分泌大量有
机酸来调节植物体内及根外的 ｐＨ值，从而减少根
系的伤害［４８］。在 ＮａＨＣＯ３胁迫下，接种 ＡＭＦ的星
星草植株体内包括莽草酸、尿囊酸在内的部分有机

酸含量增加，这对维持植物在碱胁迫下的离子平衡

起着重要作用［４９］。在分子水平的研究表明，植物受

到干旱、盐碱胁迫等会编码与脯氨酸生物合成有关

的关键限速酶 Ｐ５ＣＳ基因［５０］。Ｋｅｓａｒｉ等在烟草
（Ｎｉｃｏｔｉａｎａｔａｂａｃｕｍ）中转入Ｐ５ＣＳ基因，其表达提高
了植物抵抗渗透胁迫的能力［５１］。Ｋｉｓｈｏｒ等研究证
实，盐胁迫下接种ＡＭＦ的植株编码的 Ｐ５ＣＳ基因显
著上调，增强了脯氨酸的积累，缓解渗透胁迫，从而

提高植株的耐盐性［５２］。

３．３　调节离子平衡
在盐碱胁迫中，植物体内 Ｎａ＋浓度过高对植物

造成离子毒害。研究表明，ＡＭＦ可以将 Ｎａ＋保留在
根外菌丝中，减少土壤中进入植物根系的 Ｎａ＋。例
如，接种ＡＭＦ显著降低了青杨（Ｐｏｐｕｌｕｓｃａｔｈａｙａｎａ）
雌株和雄株根、茎、叶中的 Ｎａ＋、Ｃｌ－［５３］。ＡＭＦ也可
以将Ｎａ＋区隔在植物根系中，从而减少 Ｎａ＋向地上
部分转运。Ｋｏｎｇ等研究发现，盐碱胁迫下接种ＡＭＦ
的番茄植株与对照相比，其茎和叶的 Ｎａ＋浓度分别
下降 ２４．８４％和 ３９．６７％，而根中 Ｎａ＋浓度上升
５１１％，表明接种 ＡＭＦ可以减少有害 Ｎａ＋的吸收，
并抑制Ｎａ＋从根向地上部的转运［５］。在分子水平

上，植物细胞中维持 Ｎａ＋平衡的离子转运蛋白主要
有液泡膜 Ｎａ＋／Ｈ＋逆向转运蛋白（ＮＨＸ１）和质膜
Ｎａ＋单向转运蛋白（ＨＫＴ１）等［５３］。盐碱胁迫下，
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ＮＨＸ负责将Ｎａ＋区隔于液泡中，降低其对其他细胞
器的离子毒害［５４］；植物的 ＨＫＴ基因过量表达可以
使Ｎａ＋从木质部中转运到木质部薄壁细胞，避免
Ｎａ＋被转运到地上部分，从而保证植物的光合作用
不被破坏［５５］。陈婕的研究表明，接种 ＡＭＦ提高了
刺槐根系ＲｐＨＫＴ１在２００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ处的表达，说
明ＡＭＦ能够减少Ｎａ＋向植株地上部分的运输，但接
种ＡＭＦ对刺槐根系和叶片 ＲｐＮＨＸ１的表达均没有
显著影响［５６］。然而，Ｐｏｒｃｅｌ等的研究表明，盐胁迫
下接种 ＡＭＦ的水稻（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ）中编码 ＯｓＮＨＸ３
和ＯｓＨＫＴ１；５基因表达上调，促进 Ｎａ＋的液泡区隔
化，减少了Ｎａ＋向植株地上部分的运输，提高了水稻
耐盐性，这是因为水稻中ＯｓＮＨＸ１－４基因都发挥着
液泡（Ｎａ＋、Ｋ＋）／Ｈ＋反向协同转运的功能［５７］。因

此，需要进一步对其他编码ＮＨＸ蛋白基因的表达情
况进行研究，才能更清楚地阐明接种ＡＭＦ植株中这
些基因对Ｎａ＋区室化作出的贡献。

ＳＯＳ途径是植物在盐碱胁迫条件下维持离子平
衡的主要信号调节途径［５８］。在盐碱胁迫下，过量的

Ｎａ＋会触发细胞质内的 Ｃａ２＋信号。ＥＦ手型钙结合
蛋白（ＳＯＳ３）进一步解码 Ｃａ２＋信号，并与丝氨酸／苏
氨酸蛋白激酶（ＳＯＳ２）互作，激活 Ｎａ＋／Ｈ＋反向转运
体（ＳＯＳ１），将Ｎａ＋从细胞质中排出［５９］。Ｚｈａｎｇ等研
究发现，盐胁迫下接种 ＡＭＦ的芦笋（Ａｓｐａｒａｇｕｓ
ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ）植株中包括编码 ＳＯＳ３和 ＳＯＳ２的基因在
内的多个参与 ＳＯＳ信号通路的基因表达上调［６０］。

此外，高浓度 Ｎａ＋会使 Ｋ＋吸收降低，打破了细胞内
Ｋ＋／Ｎａ＋离子比例平衡，使Ｋ＋参与的生理生化反应
受到影响［６１］，维持胞质 Ｋ＋／Ｎａ＋平衡也是植物耐盐
碱性的关键机制之一，研究证明，ＰｔＳＯＳ基因在特异
调控毛果杨（Ｐｏｐｕｌｕｓｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ）Ｋ＋／Ｎａ＋平衡中发
挥了重要作用［６２］。Ｃｈｅｎ等研究发现，在盐胁迫条
件下，接种ＡＭＦ可以通过提高刺槐 ＲｐＳＯＳ１基因的
相对表达和 Ｋ＋／Ｎａ＋比率提高耐盐性［６３］；Ｐｏｒｃｅｌ等
研究发现，ＡＭＦ可以通过上调水稻 ＯｓＳＯＳ１等阳离
子转运蛋白基因的相对表达量以促进Ｎａ＋胞浆外排
和液泡区隔化，改善内部 Ｋ＋／Ｎａ＋比值提高水稻耐
盐性［５７］。还有研究表明，ＳＩＳＰ基因能够调控 ＳＯＳ
通路，减少植株的 Ｎａ＋积累，增强了植株的耐盐
性［６４］。在盐胁迫７２ｈ后，接种 ＡＭＦ植株与对照相
比显著增加酸橙 （Ｃｉｔｒｕｓａｕｒａｎｔｉｕｍ）ＳＩＳＰ基因
（ＣａＳＩＳＰ）的表达水平，可以得出，ＣａＳＩＳＰ基因可能
是通过调节Ｎａ＋积累，在耐盐性的发展中起着积极

的作用［６５］。

３．４　促进养分吸收
植物受到盐碱胁迫时，土壤中盐离子过多会抑

制植物对其他离子的吸收从而导致植物营养失衡

影响其正常生长。ＡＭＦ细小、众多的菌丝使植株根
系吸收营养物质的范围扩大，促进了寄主植物对矿

物质元素的吸收，进而间接提高植株耐盐碱性［６６］。

马朋坤的研究表明，在盐碱化湿地土壤上接种

ＡＭＦ的碱蓬地上部Ｎ、Ｐ、Ｋ、Ｃａ、Ｍｇ的含量与对照相
比分别提高２０４％、７７％、３５％、８４％、７０％［２１］，这一

结果也在缬草［２９］、榉树（Ｚｅｌｋｏｖａｓｅｒｒａｔａ）［６７］中得到
了证实。Ｎ是植物生长发育的必需营养元素，谷氨
酰胺合成酶（ＧＳ）、谷氨酸脱氢酶（ＧＤＨ）和谷氨酸
合成酶（ＧＯＧＡＴ）是参与氮同化的关键酶［１６］。

Ｚｈａｎｇ等研究发现，盐胁迫下接种 ＡＭＦ的芦笋植株
编码ＧＳ、ＧＤＨ和ＧＯＧＡＴ的基因以及硝酸盐转运蛋
白（ＮＲＴ１／ＰＴＲ）基因家族中编码的２个在Ｎ吸收和
转运中发挥多功能的基因显著上调，提高了芦笋的

营养利用率，从而增强其耐盐性［６０］。菌根形成后，

植物根系吸收的Ｐ几乎都是通过菌丝体吸收的，磷
转运蛋白在吸收 Ｐ元素过程中起到关键作用［３］。

迄今为止，已从３种ＡＭＦ中鉴定出高亲和力磷转运
蛋白编码基因（ＧｖＰＴ、ＧｉｎｔＰＴ和 ＧｍＰＴ［６８］）。ＡＭＦ
还可以诱导植物的磷转运蛋白表达，曹庆芹等的研

究表明，接种ＡＭＦ使草莓（Ｆｒａｇａｒｉａａｎａｎａｓｓａ）根系
中的ＦａＰＴ４、ＦａＰＴ５和 ＦａＰＴ８被高效诱导表达，有
利于草莓对土壤中磷素的高效吸收［６９］。马志博对

盐胁迫下接种ＡＭＦ的酸枣（Ｚｉｚｉｐｈｕｓｊｕｊｕｂａ）植株进
行研究发现，其根中磷转运蛋白基因 ＺｊＰＨＴ１．１１、
ＺｊＰＨＴ１．３、ＺｊＰＨＴ１．５、ＺｊＰＨＴ１．５、ＺｊＰＨＴ１．７表达显
著上调，促进了根系对磷的吸收［７０］。此外，Ｌｉｕ等研
究发现，高亲和 Ｋ＋转运蛋白 ＳＬＨＡＫ１０仅在接种
ＡＭＦ的番茄中表达显著上调，证实 ＡＭＦ能够介导
与ＳＬＨＡＫ１０相关的 Ｋ＋摄取途径，改善植株 Ｋ＋营
养，还能增加根系碳水化合物积累，促进 ＡＭＦ
定殖［７１］。

植株在碱胁迫下常常会因为缺 Ｆｅ而表现出失
绿症状，这是由于碱性土壤的ｐＨ值增高，Ｆｅ大多以
Ｆｅ３＋形式存在，溶解度降低而无法为植物所利
用［７２］，所以提高植物对铁元素的吸收成为缓解碱胁

迫的关键之一。ＡＭＦ可以通过不同途径改善植株
体内Ｆｅ元素。ＡＭＦ侵染植株根系后形成大量根外
菌丝，可以直接吸收土壤中的矿质元素，研究表明，
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在ＮａＨＣＯ３胁迫下，接种 ＡＭＦ的黄瓜叶片中 Ｆｅ元
素的含量相对于对照来说显著提高１４％［７３］。此外

ＡＭＦ的根外菌丝分泌的球囊霉素可以与土壤中的
铁离子等金属离子形成螯合物，当环境中铁元素含

量下降时可以通过可逆反应来释放部分铁元素从

而改善寄主植物根外铁环境［７４］。ＦＲＯ基因家族可
以调节植株根系Ｆｅ的吸收，王明元的研究表明，接
种ＡＭＦ可以增强寄主植物根系在缺铁条件下ＦＲＯ１
基因的转录水平，进而增强了三价铁鳌合物还原酶

的活性，使根际土壤中更多的 Ｆｅ３＋向 Ｆｅ２＋转化，增
强植株对铁的吸收利用［７５］。

３．５　调节植物激素
脱落酸（ＡＢＡ）、生长素（ＩＡＡ）、赤霉素（ＧＡ３）等

内源激素在植物适应逆境胁迫中发挥着重要的作

用［７６］。ＡＭＦ在侵染植物后，可以诱导植物体内如
ＡＢＡ、ＩＡＡ等内源激素的合成，提高了植物抵抗盐碱
胁迫的能力［７７－７８］。贺忠群等研究发现，盐胁迫下接

种ＡＭＦ的番茄植株，其体内的 ＧＡ３、ＩＡＡ、ＡＢＡ水平
均显著提高［７９］。但目前有关菌根植物内源激素的

研究结果仍有不同，在研究ＡＭＦ对西瓜盐碱胁迫的
调控机制中发现，未接种西瓜叶片中的ＡＢＡ含量高
于接种ＡＭＦ植株，这结果可能是西瓜受到胁迫后经
ＡＭＦ调控后植株 ＡＢＡ含量先升高后降低所致，缓
解了胁迫伤害［２７］。此外，ＡＭＦ能诱导植物激素的
合成，植物激素又能作为信号分子参与调控丛枝菌

根的共生过程。独脚金内酯能刺激 ＡＭＦ菌丝产生
分枝，是 ＡＭＦ侵染根系不可或缺的化学信号［８０］。

有研究表明，ＡＭＦ的非寄主植物不能与 ＡＭＦ共生
部分取决于其根系分泌物中缺少或减少了独脚金

内酯［８１］。在盐胁迫下，接种 ＡＭＦ提高了生菜
（Ｌａｃｔｕｃａｓａｔｉｖａ）的独脚金内酯含量，促进了 ＡＭＦ对
植株的侵染，从而提高了其耐盐能力［８２］。在分子水

平上ＡＢＡ不只是生长抑制物质，还是植物对逆境因
子产生响应的一种信号因子，盐胁迫下植物体内

ＡＢＡ加速积累，ＡＢＡ响应元件在大量积累脱落酸的
条件下受到刺激并产生表达，从而使植物产生抗

性［８３］。Ｔｅｓｔｅｒｉｎｋ等研究发现，ＡＭＦ可以通过２－甲
基－Ｄ－赤藻糖醇 －４－磷酸途径（ＥＭＰ）促进 ＡＢＡ
的生成，进而诱导胁迫因子磷脂酸的形成，引起植

物信号反应，在耐盐性方面有重要作用［８４］。

３．６　增强光合作用
在盐碱胁迫下，植物的光合速率、蒸腾作用等

均会受到影响［８５］，接种ＡＭ真菌能够提高植物的光

合作用，从而增强植物抵抗不良环境的能力。贾婷

婷等的研究表明，盐胁迫下接种 ＡＭＦ的沙枣
（Ｅｌａｅａｇｎｕｓａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ）植株叶片净光合速率（Ｐｎ）、
蒸腾速率（Ｔｒ）、胞间二氧化碳浓度（Ｃｉ）和气孔导度
（Ｇｓ）显著高于未接种组

［８６］。盐碱胁迫特别是碱性

盐下产生的离子毒害和高 ｐＨ值会阻碍光系统Ⅱ
（ＰＳⅡ）和光系统Ⅰ（ＰＳⅠ）的正常运行以及ＰＳⅡ反
应中心的 Ｄ１和 Ｄ２蛋白会在胁迫下降解［８７］。陈婕

的研究表明，ＡＭＦ提高了与编码Ｄ１和Ｄ２蛋白有关
的ＲｐｐｓｂＡ和ＲｐｐｓｂＤ基因在盐胁迫下的表达。当Ｄ１
和Ｄ２蛋白在盐胁迫环境中降解时，ＡＭＦ对这２个
基因的上调可以使接种植株中 ＰＳⅡ有更好的修复
能力［５６］。

高ｐＨ值还会影响叶绿素的合成以及叶绿体的
结构从而使光合作用受到影响［１７］。在 ＮａＨＣＯ３胁
迫下对星星草植株进行蛋白质组学分析发现，接种

ＡＭＦ的植株包括尿卟啉原脱羧酶（ＵＲＯＤ）、叶绿素
还原酶（ＮＹＣ）、叶绿素合成酶（ＣＨＬＧ）在内的几个
关于叶绿素合成的蛋白表达显著上调，并且参与叶

绿素降解的脱镁叶绿酸氧化酶（ＰＡＯ）显著下调，从
而使其叶绿素含量显著高于未接种组［４３］。此外，

ＡＭＦ还能分泌细胞分裂素类似物，促进植物叶绿体
发育，从而增加植物体内叶绿素含量［８８］。

３．７　改善土壤环境
在土壤盐碱化过程中，土壤的有效养分丧失严

重，特别是碱土中高 ｐＨ值会导致土壤中 Ｍｇ、Ｐ（主
要是磷酸盐）等矿质元素沉淀，影响根系对营养元

素的吸收［１５］。袁丽环等的研究表明，对翅果油树

（Ｅｌａｅａｇｎｕｓｍｏｌｌｉｓ）接种ＡＭＦ使得根际土壤中氮、磷
元素显著增加，并且菌根侵染率与氮、磷含量呈显

著相关关系，其根际土壤磷酸酶活性也显著提高，

增强了植株对土壤可利用磷的吸收［８９］。此外，ＡＭＦ
通过提高根区土壤酶活性，丰富了土壤微生物数

量，增加根系分泌物，营造良好的根区土壤微生态

环境［９０］。Ｇｒｅｓｈ等研究发现，在盐碱混合胁迫下接
种ＡＭＦ的番茄植株根际土壤中细菌和放线菌的密
度显 著 增 加，其 中 放 线 菌 相 较 对 照 增 加 了

１０６７％［９１］。接种ＡＭＦ的西瓜幼苗根际脲酶、蔗糖
酶、过氧化氢酶活性增强，表明西瓜根区速效养分

含量提高，间接提高了西瓜的耐盐碱能力［２７］。

３．８　调控转录因子表达
在分子层面，转录因子是一种与特定ＤＮＡ结合

的蛋白质序列，可以接受上游盐碱胁迫信号，调控
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下游相关耐盐碱基因（如抗氧化基因、渗透调节基

因）的表达［９２］。包括 ＧＲＡＳ、ＡＰ２／ＥＲＦ在内的几个
基因家族与植物耐盐碱响应密切相关。

ＡＰ２／ＥＲＦ家族根据结合域的个数和序列相似
性可大致分为４个亚家族：ＥＲＦ、ＤＲＥＢ、ＡＰ２和ＲＡＶ
亚家族［９３］。其中，ＡＰ２亚家族与脂肪酸合成密切相
关，研究表明，蒺藜苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏｔｒｕｎｃａｔｕｌａ）中
ＡＰ２亚家族转录因子 ＭｔＷＲＩ５ａ通过调节参与脂肪
酸生物合成和磷酸盐摄取的基因控制植物 －菌根
双向营养交换［４２］。除了参与脂肪酸合成外，ＡＰ２亚
家族也能参与抗性调控，研究表明，其 ＡＰ２亚家族
成员 ＡＮＴ能够直接与下游钙传感器 ＳＣＡＢＰ８基因
启动子结合，并与 ＳＯＳ２互作，通过调节离子稳态来
保护拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ）幼苗免受盐胁
迫［９４］。在对酸枣幼苗进行盐胁迫处理后发现，接种

ＡＭＦ参与了 ＡＰ２／ＥＲＦ转录因子调控响应，分别诱
导了植物叶片和根中８个和１９个ＡＰ２／ＥＲＦ转录因
子表达上调［７２］。但目前丛枝菌根通过 ＡＰ２／ＥＲＦ转
录因子调控植物耐盐碱性的具体机制仍不清楚，更

多分子机制和调控通路有待挖掘。

ＧＲＡＳ家族参与植物－真菌的共生，迄今为止，
已经鉴定了包括ＮＳＰ１、ＮＳＰ２、ＲＡＭ１、ＤＥＬＬＡ等几种
参与菌根信号传导或菌根定殖的 ＧＲＡＳ转录因
子［９５］。研究表明，紫花苜蓿的 ｄｅｌｌａ１／ｄｅｌｌａ２双突变
体丛枝结构严重受损，这表明ＤＥＬＬＡ在丛枝发育中
起到积极调节作用［９６］；ＮＳＰ２和 ＮＳＰ１可以影响
Ｍｙｃ－ＬＣＯ信号传导进而影响丛枝菌根菌丝分枝，
与野生型植物相比，ＮＳＰ２－２和 ＮＳＰ１突变体中菌
根的定殖率显著降低［９７］。除此之外，ＤＥＬＬＡ蛋白
是一种调节不同激素互作的关键因子。在拟南芥

中，ＤＥＬＬＡ蛋白能够通过与脱落酸生物合成的诱导
物ＸＥＲＩＣＯ互作，或者抑制盐胁迫反应中负调控因
子 ＪＡＺ蛋白表达来提高其耐盐性［９８］。ＧＲＡＳ家族
既能参与菌根定殖又在提高植物抗性方面发挥着

积极作用，因此可以合理推测 ＧＲＡＳ家族在丛枝菌
根提高植物耐盐碱性方面发挥作用，未来可进一步

挖掘ＧＲＡＳ家族在丛枝菌根提高植物耐盐性中的作
用和分子机制。

４　展望

综上所述，土壤盐碱化是世界范围内所面临的

严峻问题，丛枝菌根真菌能提高植物的耐盐碱性已

经被很多学者所证实，但目前研究还不够深入，未

来应从以下几个方面加强：

（１）目前，国内外相关研究主要集中在植物耐
ＮａＣｌ盐胁迫方面，而对于植物耐 Ｎａ２ＳＯ４盐胁迫、
ＮａＨＣＯ３和Ｎａ２ＣＯ３碱胁迫以及盐碱混合胁迫的研
究相对较少。因此应善于利用转录组测序、ＱＴＬ定
位等技术对ＡＭＦ调控的不同盐碱胁迫信号通路以
及诱导的抗性基因进行更加深入的研究。

（２）碱性盐胁迫相对于中性盐胁迫来说有一定
的特殊性，植物响应碱性盐胁迫的分子机制也有所

差异，所以在今后的研究中应该利用多组学技术分

析碱性盐胁迫下菌根共生植物对胁迫响应的生理

和分子机制，并与中性盐胁迫加以区分。

（３）我国盐碱地类型丰富，应该根据不同盐碱
地类型筛选出最适合该地区的菌种，从而更好地提

高植物耐盐碱性和盐碱土的开发利用。

（４）在野外环境中盐碱胁迫往往伴随着干旱胁
迫，植物通常面临２种胁迫的交互作用。大量研究
表明，ＡＭＦ可以提高植物的抗旱性和耐盐碱性，但
是，２种胁迫同时发生时，ＡＭＦ的缓解机制能否正常
发挥作用还未可知，在今后应该加强这一方面的研

究，将理论研究真正运用到实际环境中。
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１６８９．　

［８４］ＴｅｓｔｅｒｉｎｋＣ，ＭｕｎｎｉｋＴ．Ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃａｃｉｄ：ａｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｓｔｒｅｓｓ
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